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摘 ， 要 : 钠 离子 Na) MAAT CCl) 不 仪 参与 鱼 类 体液 的 渗透 压 平衡 调节 ， 也 参与 细胞 膜 静 息 电位 平 
衡 ,， 并 且 鱼 类 机 体内 部 电解 质 的 稳 态 也 离 不 开 Na+ 和 CI 的 参与 。 位 于 硬 骨 鱼 类 鳃 、 胃 肠 道 以 及 肾 小 管 上 皮 
细胞 膜 上 的 Na*/ 钾 离子 (K+) -ATP 酶 、Nat-K+-2CL 协 同 转运 蛋白 、Nar/ 氧 离子 H 交换 蛋白 、 计 性 纤 
维 化 跨 膜 调控 子 等 相关 载体 蛋白 ， 是 鱼 类 调控 Na+ 和 CI 代谢 的 主要 调节 通道 ,这 些 调节 通道 蛋白 的 表达 直 
接 影响 到 机 体内 电解 质 的 平衡 。 本 文 综述 了 与 鱼 类 Na+ 和 CI 转运 相关 的 主要 载体 蛋白 的 功能 、 影 响 其 活力 
的 因素 及 其 调控 机 制 等 。 
12 RE]: 28; Nat; Cr; 转运 载体 ， 渗透 压 调节 
13 ”中 图 分 类 号 : S917.4 ”文献 标识 码 : A ”文章 编号 : 
多 数 情况 下 ， 硬 骨 鱼 类 体液 与 环境 处 于 不 等 渗 状 态 ， 因 此 需要 有 高 效 的 离子 渗透 调节 机 制 ， 以 保持 体 
内 环境 的 稳 态 ， 从 而 保证 机 体 所 有 生化 生理 过 程 的 正常 运行 0。 在 淡水 环境 中 ， 硬 骨 鱼 类 体液 渗透 压 高 于 
外 界 水 环境 ， 其 需要 抵抗 体内 矿物 质 的 流失 ; 在 海水 环境 中 ， 硬 骨 鱼 类 体液 渗透 压低 于 外 界 水 环境 ， 其 需 
要 抵御 过 多 盐分 所 带 来 的 细胞 脱水 状态 。 而 广 盐 性 硬 骨 鱼 类 能 够 更 好 地 适应 外 界 水 环境 盐 度 的 变化 ， 是 由 
于 它们 有 更 强 的 调节 体内 渗透 压 的 能 力 。 众 所 周知 ， 鳃 和 肾 是 鱼 类 渗透 压 调 节 的 主要 器 官 C53。 然 而 ， 近 年 
来 的 研究 发 现 ， 胃 上 肠 道 作为 外 源 性 营养 物质 吸收 的 主要 场所 ， 其 可 通过 摄取 食物 和 水 中 电解 质 来 维持 体内 
离子 的 平衡 S14， 从 而 参与 鱼 类 渗透 压 的 调节 。 
Hp 鱼 类 血浆 中 参与 渗透 压 平衡 调控 的 离子 有 钠 离 子 (Na+)、 WAT KH, WAT CCa) RAT Mg), 
22 2 价 铁 离 子 Ow. MAF (Cu), EET (Mn), ERB (Zn), AUB (Ch) 等 加。 而 在 这 些 离子 
C53 中 ，Nat+ 和 CI 浓度 (Nat: 165-285 meq/L; Cl: 129-270 meq/L) 最 高 ， 因 而 其 在 鱼 类 体液 渗透 压 调节 中 
主要 作用 [10。 鱼 类 可 以 通过 鲁 吸 收 Na+ 和 Cl， 亦 可 通过 鳃 将 血液 中 过 多 的 Nat 和 CI 分 泌 出 去 。Bucking 
SAA (Oncorhynchus mykiss〉 的 研究 发 现 ， 饲 料 中 Na+ 和 Kt (2) 90%) 主要 是 在 胃 部 吸收 ; 而 对 
于 无 胃 的 模式 鱼 种 一 一 侧 边 底 鲜 (Fundulus heteroclitus)， 饲 料 中 Nat 的 主要 吸收 位 点 在 肠 道 山 。 肠 道 离 体 
试验 证 实 ， 淡 水 环境 下 鲜 鱼 肠 道 对 CT 的 吸收 水 平 比 海水 环境 下 高 23。 另外 ， 鱼 体 可 以 通过 调节 肾脏 对 
"28 Na* 和 CT 的 重 吸 收 作用 ， 进 而 调控 体 闪存 VIREUT AI, ERAR, Navi BS TAL Pb iz fe T 
c29 “过 肾 的 运输 率 ， 而 在 淡水 环境 中 ，Na+ 通 过 鳃 外 流 的 速率 会 受到 抑制 ， 同 时 肾脏 会 从 肾 小 球 滤液 中 重 吸收 
30 “Na+ 来 弥补 自身 的 不 足 叫 。 因 此 ， 鳃 、 胃 肠 道 、 崩 脏 在 硬 骨 鱼 类 水 盐 平 衡 调节 和 渗透 平衡 调节 过 程 中 都 发 
31 挥 重 要 作用 。 
32 Na+ 和 CTL 的 平衡 调节 主要 是 通过 鳃 、 骨 肠 道 和 绷 小 管 上 皮 载 体重 白 的 活力 调节 来 实现 ， 如 Na*/K*ATP 
33 Hj (NaVK+-ATPase，NKA)、Nat+-Kr+-2CL 协 同 转运 蛋白 (Na*-K*-2CF cotransporter, NKCC). Na*/H*22 fk 
34 ”和 蛋白 (Nat/H+ exchanger, NHE) PIR MEA EMS Ei UT f. (cystic fibrosis transmembrane conductance 
35 regulator, CFTR) 等 ， 本 文 对 参与 Nat 和 CL 代 谢 的 主要 载体 蛋白 的 功能 和 调控 机 制 进行 综述 ， 以 期 为 鱼 类 
36 渗透 压 调节 的 研究 和 实践 提供 理论 支持 。 
37 1 NKA 
38 NKA 是 一 种 P 型 且 包含 4 个 w 亚 单位 和 3 个 B 亚 单位 的 (apB) 蛋白 051。 作 为 跨 膜 蛋白 ， 且 作为 硬 骨 鱼 
39 ”类 渗透 调节 组 织 中 提供 离子 运输 动力 的 一 个 主要 的 活跃 泵 外, 其 主要 功能 是 将 3 个 Nat 运 出 胞 外 , 同时 将 2 
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40 ”个 K+! 运 进 胞 内 (图 1 和 图 2)， 该 酶 不 仅 可 以 维持 细胞 的 内 稳 态 ， 还 可 以 为 许多 运输 系统 提供 能 量 ， 大 多 
41 ” 数 广 盐 性 硬 骨 鱼 类 可 以 通过 调节 NKA 的 活力 来 适应 外 界 不 同 的 盐 度 变化 0620， 且 不 论 是 在 海水 条 件 下 还 
是 在 淡水 条 件 下 ， 位 于 广 盐 性 硬 骨 鱼 类 上 皮 细 胞 基底 膜 外 侧 的 NKA 可 形成 电化 学 梯度 来 转运 Nat 
ClL07.22] 。 

众多 研究 发 现 ， 鱼 类 鳃 的 NKA 对 外 界 环 境 盐 度 的 反应 与 其 生态 习性 有 关 。 例 如 : Hwang 等 23 对 莫 桑 
比 克 罗 非 鱼 〈Oreocjromis mossambicus) 的 研究 表明 ， 当 生活 于 自然 栖息 的 淡水 环境 下 时 ， 鳃 中 NKA 的 
活力 最 低 ， 当 处 于 高 渗 环 境 下 时 ，NKA 活力 则 增加 ，Lin 55U924 X38 H E CChanos chanos) 的 研究 发 现 ， 
在 自然 栖 奶 的 海水 环境 下 ， 鳃 中 NKA 的 活力 最 低 ， 当 处 于 低 渗 环 境 下 时 ，NKA 活力 则 增加 ;，Kang 4025) 
分 别 对 自然 栖息 地 以 淡水 为 主 的 青 馈 〈Oryzias latipes) 和 以 半 咸 水 为 主 的 黑 点 青 鲜 〈Oryzias dancena) 进 
行 研究 发 现 ， 当 青 鲜 和 黑 点 青 馈 分 别 生活 在 海水 和 淡水 条 件 下 时 ， 其 鳃 中 NKA a 亚 基 mRNA 表达 量 最 高 ， 
而 这 2 种 鱼 类 分 别 生 活 在 淡水 和 半 咸 水 条 件 下 时 ， 其 NKA 活力 和 a. 亚 基 和 蛋白 丰富 度 是 最 低 的 。 同 样 的 现 
REKHA Oncorhynchus keta) PI, KAŽE CSalmo salar) P7, W (Salmo trutta) CI、 侧 边 底 鲜 
2I, ZA” (Morone saxatilis) B0 和 尼 罗 罗 非 鱼 (Oreochromis niloticus) PHRA rp AX. HEEP I, 
HKEE BAS Ea RI, HANKA 活力 最 低 , 这 也 提示 鳃 NKA 活力 或 许可 以 反映 鱼 类 对 环境 
的 适应 程度 。 

广 盐 性 鱼 类 可 通过 调节 鳃 中 NKA 的 活力 来 适应 环境 盐 度 的 变化 , 而 鱼 类 鲁 中 NKA 活力 的 改变 可 能 是 
其 不 同 亚 基 差异 表达 综合 表现 的 结果 。 例如 : Richards FBU AAA NKA 中 的 5 种 不 同 的 a. 亚 基 Cala. 
alb, alc. a2, 03) 的 研究 发 现 , 虹 鲜 从 淡水 移 到 含有 80% 海 水 的 水 体 环境 后 , 鳃 中 NKA alc 和 o3 的 mRNA 
表达 量 没有 显著 变化 ， 而 NKA ala 的 mRNA 表达 量 降低 ，NKA alb 的 mRNA 表达 量 则 增加 ;， 冯 平等 B92 
对 不 同 盐 度 下 青 鲜 肠 道 中 NKA 基因 表达 的 研究 发 现 ， 肠 道 NKA o 的 表达 在 握 化 钠 (NaCl) 含量 为 5、15 
和 25 g/L 的 盐水 中 不 变 ， 而 肠 道 NKA p 的 表达 在 15 和 25 g/L 的 盐水 中 被 显著 抑制 。 可 见 ， 盐 度 变 化 可 引 
def. Ami NKA 不 同 亚 基 的 差异 表达 ， 其 中 肠 道 NKA4 a 和 的 差异 表达 说 明 NKA B 只 在 低 渗 环 境 下 起 
作用 ， 而 NKA a 在 低 渗 和 高 渗 环 境 下 都 起 作用 ; 88 NKA 的 ala. alb 的 差异 表达 表明 两 者 可 能 分 别 调控 鱼 
类 在 低 渗 和 高 渗 环 境 下 的 渗透 压 平 衡 ， 这 也 解释 了 为 何 广 盐 性 鱼 类 可 通过 NKA 调节 广泛 地 适应 不 同 盐 度 
环境 。 

外 界 盐 度 的 变化 不 仅 影响 鳃 中 NKA 的 活力 ， 也 会 改变 鱼 体 肠 道 和 肾脏 中 NKA 的 表达 。Seale 等 3 在 
对 莫桑比克 罗 非 鱼 的 研究 中 发 现 ， 海 水 环境 下 肠 道 NKA a 的 表达 水 平 显著 高 于 淡水 环境 下 。Tang 等 加 在 研 
究 性 成 熟 前 的 日 本 鳗 钙 (Anguilla japonica) 时 发 现 ， 海 水 环境 下 鳃 中 NKA a 的 表达 水 平 高 于 淡水 环境 下 ， 
而 肾脏 中 NKA a 的 表达 水 平 低 于 淡水 环境 下 。 可 见 ， 在 鱼 类 渗透 压 平衡 调节 过 程 中 ， 不 仅 鳃 中 NKA 起 作 
FA, 其 他 渗透 压 调 节 组 织 中 的 NKA 也 发 挥 着 重要 作用 , 甚至 有 些 鱼 类 肠 道 中 的 NKA 对 盐 度 改变 的 敏感 性 
高 于 鳃 中 的 NKA. 例如: RRELA E (Mugil cephalus) 幼 鱼 的 研究 发 现 ， 在 盐 度 为 20 的 水 体 环境 
下 ， 鲜 鱼 幼 鱼 肠 道 中 NKA 活力 明显 高 于 鳃 中 ; Grosell85 也 认为 ， 在 海洋 鱼 类 中 ， 肠 道中 的 NKA 活力 一 般 
都 比较 高 , 有 时 甚至 高 于 鳃 中 NKA 的 活力 。 外界 盐 度 的 改变 引起 多 个 组 织 中 NKA 活力 的 改变 , 表明 NKA 
对 稳定 鱼 类 体液 渗透 压 有 。 另 外 ， 张 春晓 等 89 对 鲈鱼 CLateolabrax japonicus) 的 研究 发 现 ， 低 镁 
饲料 〈 镁 水 平 为 0.413 g/kg) 组 的 鲈鱼 在 长 期 适应 淡水 环境 后 ， 其 鳃 丝 中 NKA 活力 在 急性 盐 度 胁迫 1 h 时 
显著 低 于 高 镁 饲料 〈 镁 水 平 为 1.042~1.991 gkg) 组 ， 可 见长 期 摄食 低 镁 饲料 会 降低 鲈鱼 鳃 丝 中 NKA 对 环 
境 盐 度 刺 激 的 敏感 度 ， 从 而 证 实 食物 中 离子 浓度 对 鱼 体内 稳 态 的 维持 具有 重要 意义 。 因 此 ， 在 对 鱼 类 体液 
渗透 压 调节 方面 的 研究 中 ， 除 考虑 水 体 环 境 因素 外 ， 食 物 中 的 矿物 元 素 含量 也 不 应 忽视 。 
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PERE LANE] TILES 
80 NCC: Nat/CI 协 同 转运 蛋白 Na*/CE cotransporter; NHE: Na"H*: MEA Na*/H* exchanger; CFTR: 
81 — - SEVEZT ARLES HR PE cystic fibrosis transmembrane conductance regulator; NKA: Na*/K*-ATP [iff 
82  Na*/K-ATPase; NKCCI: Na+-K+-2CL 协 同 转运 蛋白 1 Nat-K*-2CI cotransporter 1. Él 2 同 The same as Fig. 
D 2 
B4 图 1 海水 和 淡水 环境 下 鱼 鳃 中 泌 氧 细胞 的 形态 及 转运 机 制 〈 基 于 McCormick”, MAE 
(os Fig.1 Morphology and transport mechanisms of gill chloride cells in seawater and fresh water (to slightly 
C86 change something based on the McCormick”! ) 
C; 
re 肠 E 肠 E 
< 
| 
= Nat CFK*Na* Nat 
A MR 
x | amily m 
z | 肠 道上 皮 细 胞 » A " 
E om 
o 血液 血液 
88 海水 环境 淡水 环境 T 
89 NKCC2: Na+-K+-2CL 协 同 转运 蛋白 2 Nat-K+-2Cl cotransporter 2; NHE3: Nat/H+ 交 换 蛋 白 Na*/H* 
90 exchanger 3. 
91 图 2 鱼 肠 道中 离子 交换 转运 机 制 概念 模型 (基于 Grosell 等 BI， 略 有 修改 ) 
92 Fig.2 Conceptual model of transport processes involved in intestinal ions exchange infish (to slightly 
93 change something based on the Grosell, et a]?! 
94 
95 2 NKCC MI NCC 
96 作为 溶质 转运 体 12A〈SLC12A) 蛋白 家 族 的 一 员 ，NKCC 是 一 种 膜 蛋白 ， 位 于 上 皮 细 胞 膜 的 顶端 或 基 
97 KM, 主要 作用 是 离子 的 吸收 和 分 泌 ， 即 负责 同时 将 1 分 子 的 Nat. 1 分 子 的 K* 和 2 分 子 的 CI 通过 它们 的 
98 ”电化 学 梯度 转移 至 上 皮 细 胞 内 B?41《〈 图 1 和 图 2)。 在 鱼 类 中 已 确定 NKCC 有 2 个 亚 型 ， 分 别 是 位 于 细胞 
99 ”基底 外 侧 的 NKCC1 (作用 是 向 体外 分 泌 离 子 ) 和 位 于 细胞 顶 膜 的 NKCC2 作 用 是 向 体内 吸收 离子 )， 因 


100 ”而 当 鱼 体内 的 细胞 处 于 高 渗 环 境 下 时 ， 可 激活 NKCCI 通过 细胞 向 外 界 分 泌 离 子 来 调节 细胞 内 外 渗透 压 的 
101 ”平衡 (图 1) 06431。 有 学 者 已 从 欧洲 鳗 印 (Aneuilla anguilla) [31 和 莫桑比克 罗 非 鱼 [ 儿 体内 克隆 出 NKCC1 
102 ”基因 的 2 个 亚 型 , 即 NKCCla 和 NKCCIb 基因 。 在 人 硬 骨 鱼 类 中 , NKCCla 基因 在 大 部 分 的 组 织 中 都 有 表达 ， 


103 ”而 NKCCIb 基因 则 主要 在 大 脑 中 表达 5。 另 外 ，NKCC2 基因 主要 在 肠 道 和 肾脏 上 皮 细 胞 顶 膜 处 表达 
104 5343-4491, 4] Tresguerres 等 7 研究 发 现 ， 在 海洋 硬 骨 鱼 类 的 肠 道 中 ，NaCl 从 肠 腔 内 吸收 进入 肠 壁 细胞 主要 
105 ”是 通过 顶 膜 的 NKCC2 途径 。 
106 多 数 研究 发 现 ， 改 变 水 体 盐 度 可 以 影响 鱼 体 组 织 中 NKCC 基因 的 表达 。 例 如 ， 侧 边 底 钱 在 从 淡水 转移 
107 ”至 海水 后 ， 鳃 上 皮 细 胞 中 NKCCI 的 mRNA 表达 量 增 加 R348]。 当 陛 罗 罗 非 鱼 CSarotherodon melanothern) 
108 ”生活 于 136 盐 度 环境 下 时 ， 其 鳃 中 NKCCla 的 mRNA 表达 量 极 显著 高 于 0 盐 度 环境 下 [入 。 另 外 ，Hiroi 等 
109 ”69 在 对 3 种 钙 科 鱼 类 [ 湖 红 点 鲜 (Salvelinus namaycush)、 美 洲 红 点 刍 (Salvelinus fontinalis) 和 大 西洋 刍 ] 
110 ”的 研究 中 发 现 ， 随 着 外 界 环境 盐 度 的 升 高 ，3 种 鱼 鲁 中 NKCC 基因 的 表达 呈现 上 调 的 趋势 ， 这 与 NKA 活 
111 ” 力 的 变化 趋势 相同 。Lorin-Nebel 等 51 采 用 分 子 生物 学 方法 对 欧洲 鲈鱼 (Dicentrarchus labrax) 不 同 组 织 中 
112 NKCCI 基因 分 析 后 发 现 ， 淡 水 环境 下 ， 鲈 鱼 鳃 中 NKCCI 的 mRNA 表达 量 显著 低 于 海水 环境 下 ， 而 后 肾 
113 ”和 后 肠 中 NKCC (NKCCI 和 NKCC2) 的 mRNA 表达 量 受 水 体 盐 度 的 影响 不 大 。 同 时 ， 范 武江 等 吧 研 究 也 
114 ”发 现 ，136 盐 度 环境 下 萨 罗 罗 非 鱼 鳃 中 NKCCla 的 mRNA 表达 量 极 显著 高 于 肠 道 和 肾脏 中 , 说 明 鲁 是 鱼 类 
115 ”在 海水 环境 中 向 外 分 泌 离子 的 主要 部 位 。Cutler 等 9 对 欧洲 鳗 的 研究 发 现 ， 当 非 迁徙 的 黄 鳗 (性 成 熟 前 的 
116 ”欧洲 鳗 饥 腹部 为 黄色 ) 移 至 海水 环境 下 2h 时 ， 其 鳃 中 NKCCla 的 mRNA 表达 量 上 调 了 4.3 倍 ， 而 且 3 周 
117 ”后 达到 近 6 倍 高 ， 而 肾脏 和 中 肠 中 NKCCla 的 mRNA 表达 量 则 均 有 所 降低 ;对 于 性 成 熟 的 银 鳗 ( 性 成 熟 
118 ”后 的 欧洲 鳗 印 腹 部 为 银色 )， 移 至 海水 环境 下 其 鳃 中 NKCC1la 的 mRNA 表达 量 并 没有 显著 差异 ， 而 肾脏 中 
S49 ”NKCCla 的 mRNA 表达 量 在 下 调 ， 且 显著 低 于 海水 环境 下 黄 鳗 肾脏 中 NKCCla 的 mRNA 表达 量 ;此 外 ， 
中 肠 中 NKCCla 的 mRNA 表达 量 和 移 至 海水 环境 后 的 黄 鳗 相 比 无 显著 差异 。 可 见 ， 当 欧洲 鳗 处 于 高 渗 环 
Sa RIN, #842 NKCCla 向 外 分 泌 过 多 的 盐 ， 进 而 调节 体液 渗透 压 平 衡 ， 而 肠 道 和 肾 小 管 通过 NKCC1a 分 
泌 盐 的 能 力 相对 较 低 ， 而 且 不 同 的 生态 习性 也 会 影响 欧洲 鳗 组 织 中 NKCC1a 的 mRNA 表达 。 除 了 水 体 盐 
度 外 ， 一些 激素 也 会 影响 组 织 中 NKCC 基因 的 表达 。Tipsmark 等 C8 采用 离 体 试验 对 棕 鳞 (Salmo trutta) 和 
大 西洋 刍 研 究 发 现 ， 皮 质 醇 可 以 直接 刺激 鳃 中 NKCCI 的 mRNA 表达 。Seale 等 B31 对 莫桑比克 罗 非 鱼 的 研 
究 发 现 ， 由 脑 垂体 分 泌 的 众 乳 素 可 以 调控 肠 道 中 NKCC2 的 mRNA 表达 ， 从 而 适应 外 界 环境 盐 度 的 变化 。 
一 些 淡水 鱼 类 的 渗透 压 组 织 和 卵黄 宫 膜 项 膜 中 存在 另 一 种 SLC12A 蛋白 家 族 成 员 , 即 NaVCL 协 同 转运 
蛋白 (NCC) (图 1 和 图 2)， 其 可 以 同时 促进 Nat 和 CI 的 吸收 ， 是 一 种 电 中 性 的 离子 转运 蛋白 ， 在 海水 适 
应 过 程 中 ，NCC 活力 较 低 445250。 邵 占 涛 了 2 在 鲈鱼 的 研究 中 发 现 ， 鱼 体 进 入 淡水 环境 后 ， 鲈 鱼 鳃 、 肠 道 、 
肾脏 组 织 中 NCC 的 mRNA 表达 量 显 著 高 于 海水 环境 下 , HESS 3 天 达到 最 大 值 。Hiroi 等 多 对 莫桑比克 罗 
非 鱼 的 研究 发 现 ， 鱼 体 进入 淡水 环境 后 ， 鳃 中 NCC 的 mRNA 表达 量 显著 高 于 海水 环境 下 。 此 外 ，Inokuchi 
等 55 对 莫桑比克 罗 非 鱼 的 研究 发 现 ， 当 莫桑比克 罗 非 鱼 生 活 于 “正常 Nak Cl 环境 中 时 ， 其 鳃 中 NCC 的 
-B32 mRNA 表达 量 相对 于 对 照 组 (生活 于 “正常 Na*/ 正 常 CL” 环 境 中 ) 显著 增加 ， 可 见 NCC 的 主要 功能 是 促 
d93 BE CI 的 吸收 。 有 研究 指出 ， 位 于 基底 膜 外 侧 的 NKCCla 主要 在 海水 环境 下 表达 ， 起 向 体外 分 泌 离子 的 作 
134 “用 且 存 在 于 IV 型 富 含 线 粒 体 的 细胞 中 ;， 而 位 于 项 膜 的 NCC 主要 在 淡水 环境 下 表达 ， 起 吸收 离子 作用 且 存 
135 ”在 于 开 型 富 含 线粒体 的 细胞 中 [4。 可 见 ， 当 鱼 类 生活 于 海水 环境 中 时 ， 其 较 多 的 是 调用 细胞 基底 膜 外 侧 的 
136 | NKCCI 向 体外 分 泌 离 子 ， 而 当 鱼 类 生活 在 淡水 环境 中 时 ， 较 多 的 是 调用 细胞 项 膜 处 的 NKCC2 和 NCC 向 
137 ”体内 吸收 离子 。 在 鱼 类 中 ， 关 于 NKCC 和 NCC 在 渗透 压 调节 方面 已 有 大 量 文献 报道 ， 但 研究 较 多 的 是 外 
138 ” 界 盐 度 的 变化 对 其 活力 及 mRNA 表达 的 影响 ， 而 食物 中 矿物 元 素 对 其 活力 的 影响 还 需 进一步 研究 。 
139 3 NHE 
140 NHE 是 一 种 双向 离子 交换 载体 蛋白 ,位 于 细胞 的 顶 膜 或 基底 膜 外 侧 ， 其 可 以 将 Na+ 转 运 至 细胞 中 并 交 
141 ” 换 转 运 出 H+( 或 NH4'), 并 且 调 控 Nat+ 和 Ht 以 1:1 的 比例 进行 电 中 性 交换 [56-581( 图 1 和 图 2)。 从 早期 Krogh?! 
142 ”提出 Na+ 的 吸收 和 酸 的 分 泌 存 在 偶 联 开始 ，Nar 和 Hr 的 交换 模式 就 已 被 公认 为 Na! 吸 收 的 一 种 潜在 机 制 。 
143 Yan 等 (对 斑马 鱼 红细胞 、 鳃 、 肾 脏 以 及 大 脑 中 的 8 种 NHE 亚 型 CNHEl. 2. 3a. 3b. 5. 6. 7. 8) XE 
144 ” 行 克隆 分 析 发 现 , 在 鳃 组 织 中 几 种 亚 型 表达 量 较 高 的 是 NHE2 和 NHE3b, 表达 量 较 低 的 是 NHES 和 NHE6; 
145 ”而 肯 脏 中 主要 存在 的 亚 型 是 NHE3a 和 NHE3b; 另外 ，NMEES8 在 任何 组 织 中 都 存在 表达 。Esaki 等 [1 通过 选 
146 ”用 不 同 抑制 剂 来 抑制 斑马 鱼 幼 鱼 阶段 NKA、NKCC、NHE 和 H*-ATP 酶 (H*-ATPase) 的 活力 ， 结 果 发 现 
147 NHE 和 H+-ATPase 在 线粒体 丰富 细胞 中 对 Nat+ 吸 收 起 着 重要 的 作用 ; 此 外 ， 在 富 含 H+-ATPase 的 线粒体 丰 
148 — 富 细 胞 中 存在 一 种 高 表达 的 转录 因子 foxi3a, 该 转录 因子 的 缺失 会 抑制 线粒体 丰富 细胞 的 分 化 , 且 降 低 Nat 
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的 吸收 。 


有 研究 表明 ， 鱼 类 组 织 中 的 NHE mRNA 的 表达 也 容易 受到 外 界 盐 度 的 影响 。 例 如 ，Choe SISSE R8 


TAHA (Dasyatis sabina) 的 研究 发 现 ， 当 该 鱼 生 活 于 低 盐 度 的 水 体 中 时 ， 鳃 线粒体 丰富 引 
处 NHE3 的 表达 会 增加 ， 从 而 促进 对 水 体 Nat 的 吸收 。 在 莫桑比克 罗 非 鱼 的 研究 中 也 发 现 ， 
非 鱼 鳃 中 NHE3 的 mRNA 表达 量 高 于 海水 环境 下 
鲜 从 淡水 环境 移 至 含有 65% 海 水 的 水 体 环境 后 ， 其 肠 道中 NHE 的 mRNA 表达 量 在 上 调 ， 进 而 促进 肠 证 
(eaa f, 说 明 NHE3 参与 机 体 渗透 压 与 酸 碱 平衡 
1 浆 中 碳酸 盐 的 浓度 会 增加 (的 ， 而 较 高 的 再 
IEF NHE 的 mRNA 表达 和 
hakonensis) 的 研究 发 现 ， 在 雅 罗 鱼 移 


分 泌 H+ 以 中 和 上 肠 腔 上 皮 细 胞 分 泌 的 HCOs 来 维持 肠 腔 内 
的 调节 。 又 如 ， 妆 水 体 中 二 氧化 矶 (COs,) 浓度 过 高 时 
浆 碳 酸 盐 浓度 可 刺激 血浆 中 皮质 醇 浓度 的 升 
SAE REO), 5yh, Hirata 等 [61 对 极度 耐 


| 胞 项 膜 
淡水 环境 下 罗 
当 虹 


55,63]. 而 Grosell x RRE Te Tir 


m 


， 鱼 体 


高 ， 皮 质 醇 浓度 升 高 会 显著 
酸 的 雅 罗 鱼 Crribolodon 


至 酸性 环境 时 ， 其 鳃 中 NHE3 mRNA 的 表达 量 显著 增加 ， 极 大 的 促进 了 于 的 排出 和 Na 吸收。J 


果 进 一 步 表 明 , NHE 不 仅 在 鱼 体 渗透 压 的 3 


rni 
水 体 盐 度 和 pH 皆 可 影响 鱼 类 NHE 活力 ， 表 明 NHE 的 调控 可 能 存在 多 种 途径 。 4 


上 述 研究 结 
骨节 过 程 中 起 作用 , 也 参与 了 体液 酸 碱 平衡 的 调节 , 而 激素 、 
比 外 ， 也 有 研究 者 发 现 相 


同 处 理 条 件 下 , NHE 不 同 亚 型 mRNA 的 表达 存在 差异 。 如 Scott OME MIL ERE ANA 10% 海 水 的 水 体 


环境 移 至 淡水 环境 12 h 后 发 现 ， 鳃 中 NHEO 基 
虹 鲜 的 研究 中 发 现 ， 虹 鲜 肾 脏 中 NHE3 的 mRNA 表达 量 比 NHE2 By, Wi 


差异 。 


由 此 可 见 ，NHE 参与 Na+ 的 吸收 和 于 的 分 这， 进而 维持 体液 渗透 压 和 酸 碱 平衡 。 但 有 研究 指 晶 
在 海水 环境 下 NHE 的 主要 功能 是 维持 体液 的 酸 碱 平衡 3.68-61， 而 在 淡水 环境 中 ，NHE 的 主要 功能 是 维 
体液 的 渗透 压 平衡 85S1。 因 而 ， 在 通过 NHE 途径 研究 食物 中 矿物 元 素 调控 鱼 体液 渗透 压 平 衡 时 ， 应 考虑 鱼 
体 所 处 环境 的 盐 度 。 此 外 ， 与 NKA 相同 ，NHE 也 存在 多 种 


表达 各 不 相同 ， 因 此 在 渗透 压 平 衡 调节 的 下 
4 CFIR 


因 的 表达 量 显 著 高 于 NHE3 基因 


CFTR 是 一 种 调节 CL 转运 的 阴离子 通道 蛋白 
的 泌 氧 细胞 以 及 鲁 盖 上 皮 细 胞 中 ，CEFTR 是 通过 环 腺 昔 酸 (CAMPO 和 和 蛋白 


图 1 和 图 2)， 主 要 


; Ivanis 等 5] 在 对 


BA SHH FY BE ETE 


H% 


持 


型 ， 而 这 些 亚 型 受 外 界 条 件 的 影响 所 产生 的 
究 中 ， 还 应 注意 NHE 不 同 亚 基 表达 差异 的 影响 。 


日 织 中 富 含 线粒体 
激酶 A (PKA) 来 激 ; 


Singer 等 [0 对 不 同 盐 度 下 的 侧 边 底 钞 体 组 织 中 CFTR 基因 克隆 分 析 发 现 ， 当 淡水 环境 中 的 尔 鱼 突然 移 至 海 


水 环境 后 ， 其 鳃 、 鳃 盖 上 皮 细 胞 以 及 肠 道 中 CFTR 基因 的 
海水 环境 中 移 至 淡水 环境 中 时 ，24 h 内 CFTR 基 
中 也 有 发 现 。 鱼 类 鳃 组 织 的 CFTR 基因 在 海水 
鳃 线粒体 丰富 细胞 分 泌 CL， 维 持 体内 CL 平 衡 的 重要 调控 途径 。 另 外 ，Singer SIX} KR py ee 
CFTR 也 存在 2 种 亚 型 ， 当 该 鱼 从 淡水 环境 中 移 至 海水 环境 中 2 周 内 ， 
而 CF7R 开 的 表达 量 只 是 在 最 开始 的 24 h 内 出 现 短暂 的 


EEAS io Scott 等 29] 研 究 发 现 ， 当 鲜 鱼 从 
因 的 表达 量 显 著 降 低 其 
FP 高 表达 ， 在 淡水 中 低 表 达 ， 说 明 CFTR 是 广 盐 性 硬 骨 鱼 


jtara 
类 
的 研究 发 现 ， 
2 
- 调 ， 说 明 CFTR IL f) 3: SEXE JE NON OR FO 


突变 。 因 此 ， 在 研究 CFTR 调控 CI 代谢 而 参与 体液 渗透 压 平衡 时 ， 不 仅 要 考虑 CFTR 活力 ， 还 应 考虑 采 
样 时 间 和 CFTR 不 同 亚 型 的 差异 表达 所 带 来 的 影响 。 


5 小 5 


根据 以 上 研究 报道 ， 与 Nat+ 和 CL 转 运 相关 的 载体 蛋白 NKA、NKCC、NCC、NHE 和 CFTR 均 参 与 广 


盐 性 硬 骨 鱼 类 的 机 体 渗透 压 调 节 。 其 中 位 于 膜 基 底 侧 


的 Na* 运 输 到 细胞 外 ， 形 成 Na 浓度 梯度 差 ， 进 而 调节 
的 Na*RI CL。 此 外 ， 位 于 鳃 的 泌 氧 细胞 和 鱼 
BER, CFTR 可 以 调节 CT 向 机 体外 运输 ， 来 维 
的 研究 ， 较 多 的 关注 水 体 盐 度 的 改变 对 Na 和 CI 转运 载体 的 影响 ， 而 对 于 食物 中 矿物 质 因素 对 渗透 压 影 Ml 
的 研究 较 少 。 因 此 ， 通 过 对 Na 和 CI 转运 载体 的 功能 及 调控 机 制 研究 的 


类 渗透 压 平衡 机 制 提 供 理论 依据 。 
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Function and Regulatory Mechanism of Na* and Cl Transporters in Fish 
JI Zhongli! ZHANG Chunxiao? MAI Kangsen? 

(1. The Key Laboratory of Healthy Mariculture for the East China Sea, Ministry of Agriculture, Jimei University, 
Xiamen 361021, China; 2. Xiamen Key Laboratory for Feed Quality Testing and Safety Evaluation, Jimei 
University, Xiamen 361021, China; 3. The Key Laboratory of Mariculture, Education Ministry of China, Ocean 
University of China, Qingdao 266003, China) 

Abstract: Not only, Na* and Cl can participate the regulation of osmotic equilibrium and the balance of resting 
potential of cell membranes in fish, but the homeostasis of electrolyte in body. In the membrane of epithelial cells 
among gill, gastrointestinal tract and renal tubule of teleosts, there are Na*/K*-ATPase, Na*-K*-2CT cotransporter, 
Na*/H* exchanger, cystic fibrosis transmembrane conductance regulator and the other transport proteins, those are 
the main control channels involving in the metabolism of Na* and Cl. The expression of proteins of these control 
channels can influence the electrolyte balance directly. This article summarized the function, factors influencing 
activity changes and regulatory mechanism of the main transport proteins which correlated with the transportation 

of Na* and CI. 
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